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Contextafhankelijke effecten van moederlijke 
















In de afgelopen twee decennia zijn moederlijke effecten erkend als een belangrijke manier 
waarop moederlijke fenotypen het fenotype van hun nakomelingen kan modificeren naast 
directe genetische invloeden. In erg veel heel verschillende diergroepen worden embryo’s 
prenataal blootgesteld aan moederlijke hormonen. Dit heeft geleid tot de algemene 
erkenning dat moederlijke hormonen een erg belangrijke manier is waardoor moederlijke 
effecten plaatsvinden, wat breed ondersteund wordt door empirische data. In vogels 
heeft het onderzoek van moederlijke hormonen een periode van snelle groei 
ondervonden sinds Schwabl’s baanbrekende onderzoek, waarin de potentiële 
consequenties van androgenen (mannelijke geslachtshormonen) van moederlijke 
oorsprong in eieren van vogels werd aangetoond. Desondanks is het adaptieve belang van 
prenatale blootstelling aan moederlijke hormonen nog steeds onduidelijk, vanwege de 
grote discrepantie tussen studies. Deze situatie lijkt de interesse van onderzoekers 
verminderd te hebben en belemmert verdere vorderingen in dit vakgebied. Een belovende 
oplossing is dat veel omgevingsvariabelen of andere biologische contexten een grote 
potentie kunnen hebben om de uiteindelijke uitkomst van prenatale blootstelling aan 
androgenen te moduleren, wat deze inconsistenties in de literatuur kan verklaren. Dit is 
theoretisch zeer waarschijnlijk omdat moederlijke hormonen niet alleen voordelen geven, 
maar ook nadelen kunnen hebben voor de nakomelingen. In dit proefschrift, gebruik 
makend van het meest uitgebreid onderzochte moederlijke hormonen – testosteron (T) – 
als voorbeeld, leg ik eerst de theoretische basis uit waarom de effecten van moederlijke 
androgenen misschien contextafhankelijk zijn en wanneer we deze contextafhankelijk 
effecten kunnen verwachten (hoofdstuk 1). Daarnaast heb ik uitgebreid de literatuur 
geëvalueerd, de relevante contextuele aanwijzingen bediscussieerd, en mogelijke 
experimentele modellen voorgesteld (hoofdstuk 1), om zo verder onderzoek te stimuleren. 
Blootgesteld worden aan verhoogde niveaus van moederlijke T kan de ontwikkeling en 
groei van de nakomelingen stimuleren en hun concurrentiekracht en agressie verhogen. 
Echter, naast deze gunstige effecten kunnen er ook negatieve effecten ontstaan, 
bijvoorbeeld door de verhoogde metabole activiteit waardoor verhoogde energie verbruik 
ontstaat, een onderdrukt immuunrespons, een ongunstiger balans tussen oxidatieve 
schade en anti-oxidatie capaciteit. Daarom kan elke context dat de balans tussen gunstige 
en ongunstige effecten kan veranderen de uiteindelijke uitkomst van prenatale 
blootstelling aan maternale hormonen moduleren. Om voor empirische data te zorgen, 
heb ik de context-afhankelijke effecten van testosteron in de eidooier experimenteel 
getest, daarbij gebruik makend van de rotsduif (Columba livia) als studiedier. In deze serie 





conditie, leeftijd nakomelingen en compositie van het ei – op de effecten van T in de 
eidooier onderzocht. In de hoofdstukken 2 en 3 worden de data over voedselcondities 
gepresenteerd. In hoofdstuk 4 en 5, in navolging van hoofdstuk 3, heb ik het effect van 
leeftijd van de nakomelingen in beschouwing meegenomen om de lange termijn effecten 
te testen van prenatale T blootstelling en voedsel beperking vroeg in het leven. Nog 
belangrijker, er werd getest of deze twee effecten zouden veranderen bij het ouder 
worden. In hoofdstuk 6, gebaseerd op de resultaten in hoofdstuk 2, manipuleerde ik de 
schildklierhormonen in eieren van de duiven. Het eerste doel van dit experiment was om 
de belangrijkheid van schildklierhormonen in nakomelingen te testen, iets wat in de 
literatuur erg lang over het hoofd werd gezien. Ten tweede, door de schildklierhormonen 
te manipuleren in eieren met verschillende hoeveelheden androgenen kon ik de 
potentiële interactie tussen schildklierhormonen en androgenen in de dooier testen.  
 
Hoofdstuk 2: verschillende toewijzingen van ei substantie volgens de voedsel-
condities  
In hoofdstuk 2 werd het effect van voedselconditie voor en tijdens het eierleggen op 
toewijzing van moederlijke hormonen getest. Om basale kennis te verschaffen om de 
effecten van verschillende hormoon composities van de eieren te testen, werden niet 
alleen eierdooier androgenen (T en A4, androstenedione), maar ook twee schildklier-
hormonen (T3, triidothyronine en T4, thyroxine) gemeten. In dit experiment werden 
broedende duiven gehouden in of een voedselrijke of een voedsel beperkende omgeving, 
voor en tijdens eierleggen. Deze soort legt slechts twee eieren per broedsel. De tweede 
eieren (B-eieren) werden altijd gevonden met veel hogere niveaus van T en A4 dan de 
eerste eieren (A-eieren), onafhankelijke van de voedsel behandeling. Daarentegen waren 
T3 concentraties hoger, terwijl het totale aantal eierdooier T4 concentraties lager waren in 
de eieren gelegd onder voedsel beperkende omstandigheden, maar geen van beiden 
lieten duidelijke verschillend tussen A en B eieren zien. Het gewicht van het ei en de 
dooier lieten significante verlaging onder de voedsel beperkende omgeving zien. Deze 
resultaten suggereren dat verschillende componenten van ei substanties waarschijnlijk via 
verschillende mechanismen in de eieren worden gedeponeerd. Voor sommige 
componenten hangt de productie en depositie vooral af van moederlijke voeding (bijv. ei- 
en eierdooier massa) of de beschikbaarheid van bepaalde ingrediënten (bijv. iodine voor 
schildklierhormonen). In deze gevallen hebben beperkingen en kosten-baten afwegingen 
zeer waarschijnlijk invloed op de moederlijke toewijzing van deze componenten naar de 
eieren. Daarentegen kan de depositie van andere ei substanties gemaakt van overvloedige 





beperkingen of afwegingen, en er is misschien meer vrijheid voor moederlijke 
aanpassingen aan contextuele informatie. Het feit dat moeders de eicompositie 
nauwelijks veranderde afhankelijk van de voedselsituatie kan verklaard worden door de 
mogelijkheid dat moeders slecht in staat zijn de voedselcondities voor de kuikens te 
voorspellen op het moment van eileg, vier weken eerder dan dat de kuikens uit het ei 
komen en veel voedsel nodig hebben. Dit hoeft echter geen probleem voor de moeders te 
zijn indien het effect van testosteron op de kuikens afhangt van de actuele voedselsituatie. 
Dit wordt getest in hoofdstuk 3. 
 
Hoofdstuk 3: voedselafhankelijke effecten van eierdooier T 
In hoofdstuk 3, in navolging van hoofdstuk 2, deed ik een twee-bij-twee factoriaal ontwerp. 
Hierbij combineerde ik manipulatie van de T concentratie in de eidooier en voedsel-
behandeling, om te testen of verhoogde T concentratie verschillende effecten heeft onder 
verschillende voedselcondities waarin de kuikens moesten opgroeien. In dit experiment 
werden alleen A-eieren, die lagere niveaus van T bevatten, gebruikt zodat op deze manier 
de potentiële verschillen in ei compositie tussen A en B eieren de resultaten niet konden 
beïnvloeden. De helft van de eieren werd geïnjecteerd met T oplossing, waardoor de 
hogere T niveaus van B-eieren konden worden nagebootst. Kuikens van de tegengestelde 
T behandelingen (T-geïnjecteerde versus controle met vloeistof behandelde eieren) 
werden verder gepaard aan de hand van de datum van uitkomen, lichaamsgewicht tijdens 
uitkomen en hun geslacht, om zo de effecten van eierdooier T te isoleren en de 
gevoeligheid van het experiment te verhogen. De resultaten laten zien dat alleen in de 
voedsel beperkende omgeving T-kuikens een significante hogere mortaliteit laten zien dan 
de controle kuikens, terwijl in de voedselrijke omgeving de T-kuikens beter groeien dan de 
controle kuikens. Deze resultaten ondersteunen sterk de hypothese dat de effecten van 
eierdooier T context afhankelijk kan zijn. Het onderliggende mechanisme is nog onbekend, 
maar een mogelijkheid is dat in een voedsel beperkende omgeving de T kuikens het 
verhoogde energie verbruik en de verlaagde immuniteit dat door T werd geïnduceerd zich 
niet konden veroorloven.  
 
Hoofdstuk 4: lange termijn effecten van moederlijk T op volwassenheid 
In hoofdstuk 4 werden de duiven van drie T injectie experimenten in drie opeenvolgende 
jaren (van 2011-2013) gebruikt om de lange termijn effecten van verhoogde eierdooier T 
te analyseren in 2014. Naast de lange termijn effecten van T, werd ook geanalyseerd of de 





dat T organiserende effecten op de hersenen en op gedrag heeft en daarom ook op het 
gedrag in de volwassenheid, laten voorgaande studies alleen data zien in de juveniele 
stadia of het allereerste broed seizoen. Gedrag, echter, kan makkelijk veranderen of 
gemaskeerd worden door ervaring of leerprocessen met het ouder worden. In dit 
experiment analyseerde ik het voortplantingsgedrag van duiven, inclusief hofmakerij, het 
ontstaan van paartjes en agressie, in een enkel broed seizoen (2014). Verhoogde 
prenatale T blootstelling laat inderdaad lange termijn effecten zien op beide geslachten. T-
mannen waren minder agressief, maar waren net zo succesvol als C-mannen tijdens de 
voortplanting. T-vrouwen legden significant lichtere eieren dan C-vrouwen. De paren 
combinatie tussen de duiven liet ook een sterk disassortatief patroon zien, met meer dan 
twee maal zo vaak paren met de tegenovergestelde behandeling (T-C of C-T) als dezelfde 
behandeling (T-T of C-C). Nog interessanter is, is dat deze effecten geen enkel teken van 
demping over de tijd laten zien.  
 
Hoofdstuk 5: lange termijn effecten van voedsel beperkende omgeving vroeg in 
het leven 
Naast prenatale effecten zoals boven beschreven hormonale blootstelling, kunnen 
moederlijke effecten plaatsvinden via postnatale routes, bijvoorbeeld via ouderlijke zorg. 
In 2012 en 2013 werden twee experimenten uitgevoerd waarbij voedsel werd 
gemanipuleerd tijdens het verzorgen van de kuikens. In 2012 werd een voedsel 
beperkende omgeving toegepast gedurende de gehele periode van jongen verzorging (van 
broeden tot dag 26), terwijl in 2013 alleen vanaf dat de kuikens uit het nest kwamen tot 
aan dag 8. Hierdoor was ik ook in staat om te testen of de lengte van de voedsel 
beperkende omgeving verschillende effecten had op voortplantingsgedrag tijdens de 
volwassenheid. De resultaten laten zien dat de voedsel beperkende omgeving vroeg in het 
leven significant de overleving en volwassen lichaamsgewichten verminderen, ondanks 
dat opmerkelijke compenserende (inhaal) groei ook werd geobserveerd. Daarnaast waren 
hofmakerij in mannen, hoe vaak een vrouwtje het hof werd gemaakt, en paar-
onderhoudend gedrag in beide geslachten allen significant verminderd door de voedsel 
beperkende omgeving vroeg in het leven. Voor de eerste twee liet de langduriger 
behandeling sterkere effecten zien. Er waren ook aanwijzingen dat de mate van 







Hoofdstuk 6: effecten van moederlijke schildklierhormonen en hun potentiële 
interactie met testosteron in het ei 
De data gepresenteerd in hoofdstuk 2 laten zien dat context zoals voedsel de compositie 
van het ei kan beïnvloeden. Gebruik makend van de natuurlijke verschillen van 
androgenen concentraties tussen A- en B-eieren van duiven, kunnen andere ei substanties 
zoals schildklierhormonen gemanipuleerd worden om te onderzoeken of ei compositie de 
effecten ervan kan moduleren. Om dit te doen, heb ik ervoor gekozen om schildklier-
hormonen (THs) in eierdooiers te manipuleren. Ten eerste, anders dan androgenen, 
variëren TH niveaus in de eierdooiers van duiven niet systematisch over de gelegde 
legvolgorde, ondanks dat er toch aanzienlijke variatie in deze concentraties aanwezig is 
(hoofdstuk 2). Dit levert een uitstekende mogelijkheid om de potentiële interactie tussen 
androgenen en THs in eierdooiers te testen. Ten tweede, ondanks dat de aanwezigheid 
THs van moederlijke oorsprong in eierdooiers van vogels bevestigd is in de vroege 
jaren ’90, zijn de functionele consequenties van deze niet-steroïde hormonen bijna 
helemaal niet bestudeerd. Echter, THs, vanwege hun essentiële rol in embryonale 
ontwikkeling, zorgen zeer waarschijnlijk voor belangrijke variatie in het fenotype van de 
nakomelingen. Ik heb daarom de eierdooier TH’s niveaus verhoogd met 2 maal de 
standaard deviatie in zowel A- (met lage niveaus van androgenen) en B-eieren (met hoge 
niveaus van androgenen) en de groei van kuikens tot aan het uitvliegen gevolgd. THs leken 
geen interactie te hebben met eierdooier androgenen, behalve dat een niet-significante 
trend van versneld broeden bij verhoogde eierdooier THs alleen in de B-eieren werd 
geobserveerd. Desondanks lieten de resultaten interessante effecten van eierdooier THs 
op de kuikens zien, wat verder onderzoek rechtvaardigt. Aan de ene kant versterkte de 
verhoogde THs significant de proportie van succesvolle embryonale ontwikkeling en 
uitkomen van de eieren, terwijl het aan de andere kant het lichaamsgewicht van de 
kuikens verminderde. Bovendien werden geslachts-specifieke effecten op metabolisme en 
op de circulerende T4 spiegels van de kuikens op een leeftijd van 14 dagen gevonden, met 
een verhoging in vrouwtjes maar een verlaging in mannetjes. Het onderliggende 
mechanisme van deze effecten is nog onbekend, maar de resultaten wettigen verdere 
onderzoeken naar de effecten van moederlijke THs op het nageslacht en openen daarmee 
een nieuw veld in het onderzoek naar moederlijke hormonen.  
 
Conclusie 
Concluderend laten de data in dit proefschrift zien dat het effect van maternaal T in het ei 





contexten. Dit suggereert dat de discrepantie in de literatuur geen discrepanties 
reflecteert, maar een subtiel en gecompliceerd mechanisme dat wacht op beter begrip. 
Daarom is het belangrijk om rekening te houden met variatie in contexten in toekomstige 
onderzoeken, om dit veld in een nieuw stadium te brengen. Gegeven dat onderzoek naar 
de context afhankelijke effecten van T in het ei veelal nog ontbreken hebben we zeker 
meer onderzoek nodig om te bevestigen hoe gangbaar en onder welke contexten de 
effecten van moederlijke hormonen zouden kunnen verschillen. Eierdooiers bestaan uit 
veel verschillende substanties. Naast het doen van meer pogingen om verschillende 
eicomponenten die onderbelicht zijn, zoals eierdooier THs, beter te bestuderen, is het 
aanbrengen van een meer geïntegreerde aanpak om interacties tussen deze verschillende 
componenten in kaart te brengen ook noodzakelijk. 
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